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1. Introduction 


La distribution des Diptères dans les zones humides est mieux connue par les recherches 
portant sur les imagos que par nos connaissances des peuplements larvaires (TRÉHEN 1971; 
RIEB 1982; DELETTRE 1984). 

En particulier, les paramètres les plus pertinents qui régissent les structures spatiales et 
temporelles de ces peuplements sont mal connus. Ainsi, la localisation des gîtes larvaires est 
souvent définie par rapport à la zonation végétale (Rioux, Corre & DEscous 1968) considérée 
alors comme un intégrateur de nombreux paramètres écologiques dont l’un des plus impor- 
tants est lié à la disponibilité en eau (Courson 1959; NeLson 1965; BRuNHES 1984). 

L'idée de zonation ne peut revêtir la même signification pour la végétation et les peuple- 
ments diptérologiques dont la mobilité potentielle laisse supposer des déplacements dus aux 
variations temporelles des caractéristiques du substrat. 

Les états hydriques des sols exprimés en unités de potentiel hydrique ou pF paraissent 
être en relation directe avec les capacités motrices des Microarthropodes (VANNIER 1970), 
l’activité trophique des Lombriciens (LAVELLE 1984) ou l'émergence des Diptères (TRÉHEN 
1971) dans une gamme de valeurs comprises entre le point d’hygroscopie maximale (pF 4.7) 
et la capacité au champ (pF 2.5). Or nous avons constaté que dans de nombreux cas, les 
milieux où se développent les larves de Diptères ont des teneurs en eau qui sont comprises 
entre la capacité au champ et la saturation, c’est-à-dire dans une gamme de valeurs non 
mesurables par la technique la plus couramment utilisée à savoir les presses à membrane. 

L'objectif de notre travail est de tester la fiabilité des mesures de pF comprises entre ia 
saturation et 2,5 effectuées sur des substrats d’une rive d'étang; et de vérifier la significa- 
tion biologique d’un tel gradient hydriqué par rapport à la végétation et par rapport aux 
gîtes larvaires et à l’émergence des imagos de quelques familles: Chironomidae, Dolichopodi- 
dae et Limoniidae. 


2. Matériel et méthodes 


2.1. Dispositif expérimental 


Nous avons recherché une station d'étude présentant, sur une courte distance, un gradient hydri- 
que marqué, allant de la saturation en eau au ressuyage des sols. Nous avons retenu une rive de 
l'étang du Chatenay, situé au centre de la Bretagne en forêt de Paimpont (48° N.; 2,15° O.) sur des 
schistes pourprés cambriens. C’est un étang oligotrophe dystrophe (TRÉHEN 1971). 

La méthode d’échantillonnage retenue est celle des transects perpendiculaires à la rive. Les larves 
sont extaites au Tullgren (35 °C) à partir de prélèvements de sol de 400 cm? (10 cm de diamètre et 
35 cm d'épaisseur) et les imagos sont recueillis dans des nasses d’émergence. 

Cette station d'étude présente des ceintures végétales bien marquées. En particulier, on note 
l'importance de Sphagnum sp., de Hypericum elodes I. et de Juncus effusus L. en bordure d'étang, 
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Fig. 1. Caractéristiques des stations d'étude: — emplacement des points de prélèvements, — empla- 
cement des nasses d'émergence, — topographie, — hauteur de la nappe phréatique. 
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Fig. 2. Teneur en eau pondérale de chaque prélèvement des deux transects A et B, à deux dates 
différentes. 
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Fig. 3. Exemples de courbes de pF obtenues pour quelques prélèvements des transects A et B. 
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Fig. 4. Evolution de la différence des % Humidité Volumique entre pF = 0,4 et pF = 2,5 de long 
de chaque transect. Evaluation de la macroporosité. 


remplacées ensuite par Agrostis canina L. jusqu’à 120 cm de la rive. Puis cette pelouse fait place à 
une ptéridae dense où se trouvent également Holcus lanatus L., Dactylis glomerata L. et quelques 
pousses de Salix atrocinerea Brot. et de Rhamnus frangula alnus Mixx. 

Deux transects A et B sont semblables par leur zonation végétable (fig. 1). Ils sont étudiés simul- 
tanément pendant une période de trois mois entre le début du mois de mai 1985 et le début du mois 
d'août de la même année. 

Le transect de la station B diffère de celui de la station A par un artifice expérimental qui a con- 
sisté à en diminuer la pente naturelle qui, de 20 %, est ramenée à 12% en B (fig. 1). Nous avons pro- 
cédé pour cela à l'élimination des horizons minéraux sous-jacents, abaïssant ainsi le niveau de la 
végétation et des horizons superficiels de quelques centimètres. Ainsi, la même végétation se trouve 
placée dans des gradients hydriques différents dans la station A non modifiée et dans la station B 
(fig. 1). 

Le protocole d'échantillonnage comporte l'extraction de la faune larvaire et la dynamique des 
émergences des imagos recueillis dans les nasses sur chacune des deux stations A et B. 14 prélève- 
ments de sol hebdomadaires sont effectués en A et 9 prélèvements toutes les trois semaines en B. 

Nous présentons ici les résultats obtenus pour les espèces appartenant à trois familles de Diptères 
importantes quantitativement, se distribuant entre: les Chironomidae (82% des effectifs larvai- 
res), les Dolichopodidae (5,5% des effectifs) et les Limoniidae (5% des effectifs). 
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Fig. 5a et 5b. Evolution spatiale et temporelle du pF et des populations larvaires de Chironomidae 
et de Dolichopodidae sur les deux stations A et B. N = Effectic larvaire; E = Emergence. 


2.2. Mesures du facteur hydrique 
2.2.1. Matériel 


Pour chaque échantillon de sol, prélevé dans un cylindre métallique de volume connu (98 cm8) 
nous avons calculé les pourcentages d'humidité pondérale par rapport à la masse sèche de terre 
(%4 Hmx)!) et volumique (% Hv). Nous avons ensuite exprimé ces teneurs hydriques en termes de 
potentiel hydrique (ou pF) grâce à une table à pF décrite par STAKMAN, VALK & VAN DER HARST 
(1969) et modifiée par plusieurs auteurs [VARRALYAY, in: VIVILLE & AMROISE 1982 (fig. 3)]. 

Le principe de l'appareil de mesure consiste à créer une succion dans les échantillons grâce à une 
ampoule à niveau constant et par l'intermédiaire d’un milieu poreux spécialement calibré (sable de 
granulométrie inférieure à 0,42 min). Les différentes valeurs de succions sont obtenues en abaïissant 
l’ampoule au dessous du centre des échantillons, d’une hauteur h exprimée en em. Le logarithme de 
cette dénivelée est égale au pF. Après un temps d’équilibration variable (4 à 5 jours pour les sols étu- 
diés ici), les échantillons sont pesés, puis remis sur la table à pF pour être soumis à une nouvelle 
valeur de succion. Finalement, leurs masses sèches (étuve à 105 °C pendant 24 h) sont mesurées. 


2.2.2. Discussion sur la table à pF 


Les méthodes classiques de mesure de pF consistent à travailler sur des échantillons de sols re- 
maniés et tamisés. On s’est apercu qu'il était difficile de tirer des conclusions valables quant à la ré- 
elle teneur en eau des sols en place, ceci pour des bas pF. En effet, plusieurs auteurs ( HILLEL 1971; 
Ducnaurour 1977; MÉRIAUX 1979) ont montré que c'est la structure du sol («arrangement spatial des 
particules minérales et leur éventuelle liaison par des matières organiques, des hydroxydes de fer 
ou d'aluminium»: Ducnaurour 1977) qui est déterminante dans le calcul des pF inférieurs à 2,7 
et qu'au-delà de ce pF, seule la texture du sol (dimension des éléments constitutifs) entre en jeu, 
rendant ainsi les méthodes classiques opérantes. 

La table à pF qui permet de travailler sur des échantillons de sol non déstructurés (ceux-ci étant 
prélevés directement sur le terrain) donne donc des valeurs plus proches de la réalité. 

Nous avons pu mesurer, grâce à ce dispositif, les teneurs en eau de nos échantillons à pF 0,4; 
1,0; 1,5: 2,0, En effet, les mesures des pF compris entre 2,0 et 2,7 demandent des changements de 


1) Masse sèche A xero-masse (mx). 
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composition du milieu poreux de l’appareillage (adjonction de kaolin; VIVILLE &-AMBROISE 1982). 
Ces pF supérieurs à 2,0 ont été mesuré grâce à la méthode classiques des presses à membrane. 


2.2.3. Resultats 


La figure 2 montre les variations du pourcentage d'humidité pondérale entre les points de prélè- 
vements d’une même série d’une part et entre des séries réalisées à des dates différentes d'autre part 
ceci pour les deux stations. Elle montre qu'il existe apparemment un gradient hydrique le long des 
transects et que la station B (surtout en bord d'étang) contient une quantité d’eau plus importante. 
De plus, on s’aperçoit que les sols situés entre 0 et 75 cm de l’eau libre sont sujets à de très amples 
variations de ces pourcentages d’eau pondérale. 

Les courbes de pF obtenues (fig. 3) et l'évolution de ces pF au cours du temps (fig. 5) nous indi- 
quent que la dessiccation la plus intense au cours de l’étude a été atteinte mi-juillet (pF 2,5). Par 
conséquent, si l’on s’en réfère aux types d’eau définis par les pédologues selon l'intensité des dessèche- 
ments, les variations hydriques observées pendant la période d'étude ne sont imputables qu'à l’eau 
de gravité, donc à l’eau de la macroporosité du sol, liée à sa structure. 

Les quelques courbes de pF présentées sur la figure 3 soulignent les grandes variations du com- 
portement hydrique d’un échantillon à l’autre (teneur en eau à saturation et évolution au cours du 


dessèchement). 

Pour chaque échantillon des deux transects, nous avons calculé la différence des pourcentagea 
d'humidité volumique (% Hv = % Hm, x densité) entre pF 0,4 et pF 2,5, ceci pour suivre ls 
distribution de la faune non seulement en fonction de l’évolution des humidités pondérales (Hmx), 
mais également en relation avec le comportement hydrique du sol (lié à sa structure). 

Il apparait des différences (fig. 4) entre les deux transects (dues vraisemblablement à un change- 
ment de structure créé lors de l’abaissement de la station B ou à un effet de la nappe plus proche de 
la surface sur cette station) et des différences entre les sols d’un même transect. Ainsi pour un même 
transect, on note des sols à «forte» macroporosité, des sols à «faible» macroporosité et des sols à 
macroporosité intermédiaire. 

Nous allons donc essayer de voir comment s'organise la répartition de la faune Jarvaire lors des 
dessèchements ou des réhumectations. Pour ceci, nous avons comparé, entre les deux transects, la 
répartition des larves de trois familles de Diptères. 


3. Relation facteur hydrique — répartition larvaire 


3.1. Les Chironomidae 


Les variations de densités larvaires au cours du temps sont associées à des distributions 
différentes le long des transects (fig. 5). 

Sur la station A la densité larvaire la plus forte se situe au niveau du point de prélève- 
ment 7 puisa au niveau du 13 et enfin sur le 9 durant le mois de juin où l’on observe les densités 
les plus importances. Les larves migrent done dans ce sol vers la mi-juin, date à laquelle ont 
lieu les premières émergences (fig. 6). Ce sol est celui qui contient la quantité d’eau de gra- 
vité la plus importante du transect (Fig. 4). La recherche de sites de nymphose conduit 
donc, apparemment, les larves vers des sols qui à long terme perdent une grande quantité 
d’eau. Ceci peut également être expliqué par la taille des animaux qui à leur denier stade est 
plus importante. Cette morphologie particulière conduit vraisemblablement ces animaux à 
rechercher préférentiellement des sites à forte macroporosité. Néanmoins, leur absence du 
prélèvement 5, très proche du point de vue comportement hydrique du prévèlement 9, 
semble également souligner l'importance des fluctuations en eau. En effet, le calcul des 
pourcentages d’Humidité Pondérale (fig. 2) a montré que les sols situés entre 0 et 75 cm de 
l’eau libre de long des transects sont soumis à de très amples variations des teneurs en eau. 
De plus, ce point de prélèvement reste saturé au cours du temps et n'apporte pas de bonnes 
conditions de nymphose (DELETTRE 1984). 

Les corrélations des rangs de Spearmann calculées entre les pF et les effectifs des larves 
de Chironomidae, sur quelques prélévement au cours du temps (Tableau 1) sont pour la plu- 
part négatives. Ainsi, ces larves se placent dans des sols qui conservent au cours du temps 
un fort pourcentage d’eau de gravité, et disparaissent des sols tendant à a’assécher. Ceci 
est en particulier le cas au point de prélèvement 9 où la corrélation est très significative (dis- 

¿cordance très forte entre les deux paramètres) et au point de prélèvement 10 (corrélation 
significative). 
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Fig. 6. Distribution spatiale et temporelle des émergences des Chironomidae sur chaque transect. 


Les résultats de la station B rejoignent ceux de la station A. Les larves se déplacent vers 
les substrats à macroporosité importante (sols 8 et 9) situés de long du transect au-dessus 
des sols soumis à de grandes variations hydriques. 

Sur les deux stations, les larves se nymphosent dans les sols qui s’assècheront le plus rapi- 
dement. 

Il apparait done que la distribution des larves varie pour une large part en fonction de la 
dynamique de l’eau. 

L'étude des adultes (fig. 6) montre que le maximum des émergences a lieu, sur la station 
A, dans la nasse 2 puis dans la nasse 4 au moment où le sol est le moins saturé en eau. On 
constate que les émergences ont lieu dans des sols où les variations hyeriques sont très 
faibles. L'obtention des imagos dans la nasse 4 qui correspond au niveau 11, 12 et 13 des 
prélèvements signifierait alors que les larves de dernier stade passent de sols à forte macro- 
porosité à des sols 4 macroporosité moyenne pour se nymphoser. Tout en se ressuyant 
rapidement, ces sols de catégorie intermédiaire demeurent humides assez longtemps après 
le début du dessèchement. Les nymphes aux exigences hydriques très précises bénéficient ici 
d’un milieu bien tamponné qui leur est favorable. 

L'examen des émergences sur la station B (fig. 6) permet de souligner l'influence des co 
ditions hydriques sur le choix des emplacements de nymphose et sur l’étalement des éme- 
gences au cours du temps. 

De plus, les émergences rapides et groupées font sans doute partie d’une stratégie adapta- 
tive remarquable face aux variations imprévisibles du comportement hydrique. Ceci reste à 
confirmer. 
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Tableau 1. Corrélation des rangs (Spearmann) entre les valeurs de pF et les effectifs larvaires obtenus 
sur quelques points de prélèvement des stations A et B, en fonction du temps 


Points de prélèvement STATION A 

6 7 8 9 10 11 12 13 14 
Chirono- 0,575 —0,241 —0,126 —0,747 —0,720 - 0543 —N9R1 19928 0,361 
midae see 


Dolichopo- 0,348 —0,148 —0,123 0,344 0,060 0,441 0,134 —0,111 0,407 
didae 


LE ] 


Limonii- / —0,100 —0,148 0,118 / —0,074 0,053 0,474 0,352 
dae 
(pedicini) 

N = 11 


Points de prélèvement STATION B 


3 4 5 6 7 8 9 

Chironomidae —0,278 —0,425 —0,342 —0,268 / 0,960  —0,701 
. 
Dolichopodidae 0,333 0,711 0,492 0,2733 / —0,566 0,963 
e 

Limoniidae 0,816 0,677 0,665 0,816 / I —0,544 
(eriopterini) 
á N=4 
e P< 0,05 
ee P< 0,02 
eee P< 0,01 


| non déterminé 


3.2. Les Dolichopodidae 


Sur la station A (fig. 5), les densités larvaires sont faibles de début mai à fin juin et les 
larves se répartissent sur tout le transect. Début juillet, on les récolte au niveau des prélève- 
ments 3 et 13 puis dans les prélèvements 6 à 8. Done, au fur et à mesure d’une siccité grandis- 
sante (début juillet à mijuillet), les larves passent de sols à macroporosité «moyenne», à 
des sols qui au contraire ont une forte microporosité. Vers la mi-juillet, les larves se nym- 
phosent dans des sols à structure «compacte» et à un moment où ces sols ont déjà perdu une 
partie de leur eau de gravité. 

De plus, l'examen des corrélations (Tableau 1) qui sont pour la plupart positives indique 
que les larves se placent dans des sols qui présentent un début de dessiceation. L’eau capil- 
laire de ces sols suffirait à maintenir l’humectation de la cuticule. 

Par conséquent, les larves des deux familles (Chironomidae et Dolichopodidae) présentent 
des besoins hydriques extrêmement différents (dans le temps et dans l’espace) bien que situées 
sur les mêmes stations. 

Les résultats obtenus sur la station B donnent les mêmes conclusions. 


3.3. Les Limoniidae 


Ce groupe a été l’un des plus étudiés ces dernières années car il est présent dans de nom- 
breux biotopes hydrophiles (Couzsox 1959; HADLEY 1971; BRuNHES 1984). 

Quatre espèces sont présentes sur nos stations: Erioptera fuscipennis MEIGEN et Molo- 
philus griseus MEIGEN de la sousfamille des Eriopterini; Tricyphona immaculata MEIGEN 
de la sous-famille des Pedicini et enfin Phylidorea fulvonervosa Scaum. (sous-famille des 
Hexatomini). 

Les résultats sur la répartition larvaire sont représentés sur la figure 7. 

Seuls les imagos d’Eriopterini ont été recueillis dans les nasses. 

Il apparait nettement que les larves de Phylidorea fulvonervosa sont des animaux que l’on 
peut qualifier de très hydrophiles. La teneur en eau de la station B leur permet de trouver 
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Fig. 7. Distribution spatiale et temporelle des larves de Limoniidae dans chaque transect. Trait 
continu: Tricyphona immaculata (Pedicini), Tiretés: Eriopterini, Pointillés: Phylidorea fulvonervosa 
(Hexatomini). 


des conditions favorables à leur développement jusqu’à un niveau beaucoup plus élevé dans 
le transect. Ils ont toujours été récoltés dans des échantillons où Hmx > 300%. 

Cette espèce a de plus la possibilité de se déplacer sur des distances importantes en réac- 
tion à des variations brutales et imprévisibles du niveau de l'étang. Ainsi, l'orage du 20—21 
mai a entrainé en quelques heures un déplacement d'environ 1,50 mètre des larves de Phyli- 
dorea fulvonervosa qui coïncide exactement avec les variations de la limite de l’eau libre de 
l'étang. 

Tricyphona immaculata, par contre, semble préférer des conditions moins saturées. On se 
rend compte qu'au fil du temps, les larves remontent de long des transects en se plaçant de 
préférence dans des substrats à macroporosité moyenne. 

Les corrélations des rangs (Tableau 1) très faibles indiquent que ces larves ont une très 
grande tolérance vis à vis des conditions hydriques, à moins que chaque stade ne présente 
des besoins hydriques particuliers et différents de ceux des autres stades. 

Les Eriopterini semblent être intermédiaires entre les deux espèces précédentes. Leurs 
larves ne sont pas dérangées par les grandes variations hydriques qui existent près de l’eau 
libre. Sur la station B, elles se rencontrent essentiellement dans le sol correspondant au point 
de prélèvement 5 (juillet) et qui est celui dont la macroporosité est la plus faible du transect. 

Les corrélations (Tableau 1) indiquent que ces larves se localisent (comme les larves de 
Dolichopodidae) dans des sols où l’eau capillaire permet une humectation permanente de 
leur cuticule. L'étude des larves et des adultes ne permet pas de dire quelle espèce d’Eriopte- 
rini est la plus hydrophile. 
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4. Discussion meer 


Cette étude a permis de montrer expérimentalement que les larves de Limoniidae sont 
capables d'effectuer des migrations horizontales dans les sols et ainsi de confirmer les hypo- 
thèses antérieures à ce sujet (GUEGUEN 1969). 

La connaissance du potentiel hydrique entre la saturation en eau et la capacité au champ, 
en permettant de préciser divers degrés d’importanee de la macroporosité, nous paraît être 
un paramètre pertinent pour l'interprétation des peuplements larvaires diptérologiques. 

Nous pouvons en effet distinguer d’une part les conditions stables (pF voisin de 2,5), 
nécessaires à la nymphose et à l'émergence des imagos; et d’autre part les conditions hydri- 
ques beaucoup plus fluctuantes compatibles avec la vie larvaire. 

L'organisation des peuplements larvaires, loin de se superposer à une zonation végétale, 
traduit done une diversité des microhabitats utilisables par les différentesspèces. Certaines 
larves, peu mobiles, pourront en raison de leur petite taille utiliser les micropores du sol. 
Les autres espèces très mobiles, telles que Phylidorea fulvonervosa, très liées à l’eau des 
macropores du sol, seront en mesure de suivre assez fidèlement le niveau de l’eau libre et 
compenser ainsi l’imprévisibilité de certains paramètres physiques en évitant une mortalité 
important. . 

L'organisation des peuplements larvaires traduit done l’existence de microhabitats (où 
la dynamique des populations dépend certainement de nombreux facteurs comme la préda- 
tion ou la compétition), qui sont déplacés à chaque variation du niveau de l’eau libre dans 
les macropores. 


5. Conclusion 


Nous pouvons tirer plusieurs conclusions de cette étude. En particulier, la végétation est 
insuffisante pour définir les gîtes larvaires dans ce milieu où l’eau a un caractère imprévisible 
car celle-ci ne rend pas compte, à elle seule, des variations fines des différents états de l’eau 
entre pF 2,5 et la saturation. 

Les teneurs hydriques exprimées en pourcentage de poids de sol sec sont également insuf- 
fisantes pour expliquer les microdistributions des larves de Diptères car la totalité de l’eau 
n’est pas également disponible pour les animaux (VANNIER 1970). En fait, l’eau de gravité 
(présente pour des pF < 2,5) n’est pas superflue pour les animaux comme elle l’est pour les 
végétaux. 

Les résultats préliminaires obtenus dans cette étude expérimentale nous amènent à penser 
que la répartition larvaire semble être fonction de deux ensembles et facteurs principaux: 

(a) la quantité d’eau de gravité dans le sol, done la macroporosité de la structure du sol; 

(b) les stades de développement (larves, prénymphes, nymphes). C’est ainsi que les sites 
d’émergence ne suffisent plus pour rendre compte exactement des gîtes larvaires, car les 
nymphes ont des exigences hydriques précises et différentes de celles des larves. De même, 
la taille des larves influence cette répartition. D’une manière générale, en fonction du com- 
portement hydrique du sol, chaque espèce développe une stratégie adaptative qui lui est 
propre: 

— les espèces peu mobiles sont caractérisées par une concentration des émergences (Chi- 
ronomidae) qui sont alors regroupées dans le temps et dans l’espace. 

— au contraire, les espèces capables de se déplacer facilement dans les interstices du so] 
ont des émergences étalées (Dolichopodidae et Limoniidae) dans le temps et dans l’espace, 

La conclusion principale à tirer de cette étude est que dans ces milieux ripicoles à fortes 
contraintes, la structure fine du sol apparait comme un facteur essentiel qu’il faudra prendre 
en compte dans les études de distribution larvaire. 


6. Résumé 


Les états hydriques des sols de deux transects expérimentaux d’une rive d’étang, de même 
zonation végétale mais de gradients hydriques différents ont été analysés. 
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La capacité de rétention d’eau a été établie grâce à une table à pF sur des échantillons de sols 
non remaniés. Les teneurs hydriques (pourcentages de masse séche de sol) observées pendant l'étude 
ont pu être ainsi traduites en termes de potentiel hydrique (pF). 

Au cours de notre étude de trois mois, les variations de la teneur en eau dans les substrats n’ont 
été imputables qu’à l’eau de gravité (pF compris entre la saturation et la capacité au champ). 

Nous avons relié ce comportement hydrique aux distributions larvaires et aux émergences de 
trois familles de Diptères: Chironomidae, Dolichopodidae et Limoniidae. L'eau de gravité, liée à la 
macroporosité du sol, semble être un facteur pertinent dans la distribution des Diptères à larves 
hydrophiles, indépendamment de la zonation Årg 
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